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La nutrition précoce affecte la condition physique des oisillons nidicoles, influençant 
ainsi leurs chances de survie et de recrutement suivant le départ du nid. Des observations 
récentes suggèrent que le taux d’approvisionnement au nid, une mesure de l’effort 
d’alimentation fournie par les parents pour nourrir la couvée, a peu ou pas d’effet sur le taux 
de croissance des oisillons. Cependant, la plupart des études ne considèrent pas la valeur 
énergétique des proies apportées par les parents. Les variations du taux d’approvisionnement 
parental pourraient donc refléter un compromis en réponse à la qualité des proies. Pour tester 
cette hypothèse, nous avons suivi la reproduction de mésanges à tête noire (Poecile 
atricapillus) et de mésanges à tête brune (Poecile hudsonicus) en milieu naturel. Des nichoirs 
artificiels ont été équipés d’un système d’identification par radiofréquence pour mesurer le 
taux d’approvisionnement au nid. Nous avons collecté le contenu stomacal des oisillons et 
utilisé une méthode calorimétrique pour en déterminer leur valeur énergétique. Nous avons 
constaté que le taux de croissance quotidien moyen était constant d’une année à l’autre. 
Cependant, le taux d’approvisionnement et la qualité des proies différaient largement entre 
les années, et les parents apportaient plus de nourriture au nid les années de faible qualité de 
proies. Cette relation pourrait expliquer l’absence de corrélation observée entre le taux 
d’approvisionnement et le taux de croissance également rapporté dans d’autres études. Ces 
résultats reflètent donc un ajustement comportemental des parents pour compenser la faible 
qualité des proies et maximiser le taux de croissance. Deux mécanismes pourraient expliquer 
l’ajustement de l’approvisionnement: (1) une réponse parentale au comportement de 
quémandage chez les oisillons, qui augmenterait lorsque la qualité des proies est faible, et 
(2) la capacité des parents à reconnaître la qualité des proies via leur propre alimentation, 
parvenant ainsi ajuster leur effort de nourrissage pour permettre aux oisillons de maintenir 
une croissance optimale. Finalement, nous concluons que le taux d’approvisionnement seul 
ne peut pas être considéré comme un indicateur d’apport énergétique aux oisillons en raison 
de l’ajustement comportemental des parents face à la qualité des proies. 







Early nutrition affects nestlings’ physical condition and thus influences their chances 
of survival and recruitment after fledging. Recent observations suggest that the provisioning 
rate, a measure of parents’ effort to feed their brood, has little or no effect on nestling’s 
growth rate. However, most studies do not consider the energy value of preys brought by 
parents. Variations in provisioning rates may in fact reflect responses to prey varying in 
quality. To test this hypothesis, we monitored reproduction of free-ranging black-capped 
(Poecile atricapillus) and boreal (Poecile hudsonicus) chickadees. Nest boxes were fitted 
with radio frequency identification systems (RFID) to measure provisioning rates of both 
adults. We collected nestlings’ stomach contents and used a calorimetric method to determine 
its energy value. We found constant average daily growth rate among years. However, 
provisioning rate and prey quality differed widely among years, and parents brought more 
food to the nest in years of low prey quality. This relationship could explain the lack of 
correlation observed between provisioning rate and growth rate reported in this and other 
studies. These results reflect parental behavioural adjustments to compensate for poor prey 
quality and maximize the growth rate. Two mechanisms could explain provisioning 
adjustments: (1) a parental response to begging behaviour in nestlings, which may increase 
when prey quality is low, and (2) the parent’s ability to recognize prey quality through their 
own feeding, translating into provisioning adjustments to maintain nestling’s optimal growth. 
We conclude that provisioning rate alone cannot be interpreted as an indicator of energy 
delivery to nestlings due to parental behavioural adjustments to prey quality.  
Keywords: Breeding effort, growth rate, individual variation, prey quality, provisioning 
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Les coûts et l’importance de l’approvisionnement des oisillons chez les espèces aviaires 
nidicoles 
Chez les oiseaux nidicoles, la période de nourrissage des oisillons est généralement 
considérée comme la plus exigeante du cycle annuel du point de vue des dépenses 
énergétiques (Drent & Daan, 1980; Masman et al., 1988). Ces dépenses peuvent en effet 
s’avérer limitantes et réduire la survie et/ou la fécondité future des parents (Williams, 1966; 
Drent & Daan, 1980; Stearns, 1989; Harshman & Zera, 2007; Schroeder et al., 2013; Fowler 
& Williams, 2017). L’effort de reproduction doit donc être optimisé pour maximiser le succès 
reproducteur à vie (Trivers, 1972).  
Face à cette charge de travail, les individus reproducteurs semblent approvisionner 
leurs oisillons à un niveau physiologique soutenu maximal leur permettant de maintenir un 
budget énergétique balancé (sustained metabolic rate, SusMR, Piersma, 2011), c’est-à-dire 
sans déclin de condition et/ou de survie (Drent & Daan, 1980; Drent, 2006; Piersma, 2011; 
Elliott et al., 2014). Pour un large éventail d’espèces, la dépense énergétique quotidienne 
enregistrée pendant la période d’approvisionnement des oisillons plafonne donc autour de 4 
à 5 fois le taux métabolique de base (basal metabolic rate, BMR, Drent & Daan, 1980; 
Piersma, 2011; Williams & Fowler, 2015), c’est à dire le coût de maintenance des fonctions 
physiologiques (Swanson et al., 2017). Pour une espèce comme l’étourneau sansonnet 
(Sturnus vulgaris), ce seuil correspond environ à 20 visites au nid par heure (Wright & 
Cuthill, 1990). Il est à noter, cependant, qu’une limite au taux d’approvisionnement maximal 
pourrait aussi être imposée par la disponibilité de la nourriture dans l’environnement (Wright 
et al., 1998).  
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L’approvisionnement des jeunes en croissance peut avoir des conséquences 
importantes sur la valeur sélective (ou fitness) des oisillons, puisqu’une alimentation de 
qualité nutritionnelle et énergétique élevée assure une bonne condition corporelle et 
augmente ainsi les chances de survie et de recrutement après l’envol (Naef-Daenzer & Keller, 
1999; Perrins & McCleery, 2001; van Oort & Otter, 2005; Schwagmeyer & Mock, 2008). 
Par exemple, chez la mésange charbonnière (Parus major), les individus plus massifs à 
l’envol, donc lourds pour leur taille structurelle, seraient en effet avantagés et susceptibles 
d’être dominants par rapport aux individus plus petits (Perrins & McCleery, 2001). Ils 
auraient ainsi accès à des ressources leur permettant de mieux traverser les périodes de 
restrictions alimentaires, comme l’hiver (Perrins & McCleery, 2001). Les oisillons recevant 
un bon apport nutritionnel et énergétique sont aussi aptes à s’envoler et se disperser tôt, et 
ont de meilleures chances de s'installer dans des habitats favorables ou de haute qualité 
(Nilsson & Smith, 1985). La nutrition fournie par les parents peut donc être considérée 
comme une variable susceptible d’affecter la qualité phénotypique des juvéniles, ainsi que 
leur capacité à acquérir et défendre un territoire à l’âge adulte (Perrins & McCleery, 2001; 
Blount et al., 2003; van Oort & Otter, 2005).  
Le besoin en nourriture d’une couvée, qui se traduit par l’intensité du comportement 
de quémandage (ou begging), serait le principal responsable de la régulation du taux 
d’approvisionnement des oisillons par les parents (Kluyver, 1961; Cotton et al., 1996; Royle 
et al., 2002). Il est en effet bien connu que les oisillons communiquent leurs besoins via ce 
comportement, et que les parents utilisent cette information pour ajuster leur taux 
d’approvisionnement (Macnair & Parker, 1979; Hamer et al., 1999; Godfray & Johnstone, 
2000). Par exemple, Lucass et al. (2016) ont démontré que les mésanges bleues (Cyanistes 
caeruleus) en reproduction augmentent leur taux d’approvisionnement en réponse à une 
augmentation expérimentale du quémandage dans leur nid (via des enregistrements de cris 
de oisillons). Le taux d’approvisionnement par les adultes pourrait donc expliquer une partie 
du taux de croissance chez les oisillons (cf. Martin, 1987). 
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Variations marquées dans l’effort de nourrissage des parents  
Des études récentes ont démontré de grandes variations interindividuelles dans 
l’effort d’approvisionnement parental chez les oiseaux nidicoles (Schwagmeyer & Mock, 
2003; Westneat et al., 2011; Williams & Fowler, 2015). Contre tout attente, ces études ont 
aussi fait ressortir une absence de corrélation entre le taux de croissance des oisillons et le 
taux d’approvisionnement au nid (Dawson & Bortolotti, 2003; Schwagmeyer & Mock, 2008; 
Ringsby et al., 2009; Mariette et al., 2011; García-Navas et al., 2012; Fowler & Williams, 
2015). Par exemple, Fowler & Williams (2015) ont établi qu’il n’y avait pas de relation entre 
le taux d’approvisionnement, évalué par le nombre de visites au nid (McCarty, 2002), et la 
productivité, évaluée par le nombre d’oisillons par couvée et la masse à l’envol chez 
l’étourneau sansonnet (Figure I-1). Similairement, chez le moineau domestique (Passer 
domesticus), la masse moyenne des oisillons et la masse à l’envol n’ont pas pu être expliquées 
par le taux d’approvisionnement du couple reproducteur (Schwagmeyer & Mock, 2008; 
Ringsby et al., 2009).  
Figure I-1 : Absence de relation entre le taux d’approvisionnement chez les étourneaux 
sansonnets (Sturnus vulgaris) femelles et la productivité mesurée comme étant (a) le nombre 
d’oisillons à l’envol et (b) la masse moyenne des oisillons au jour 17 après l’éclosion. La 
barre en (a) montre la variation interindividuelle marquée du taux d’approvisionnement pour 
une couvée de cinq oisillons, où certaines femelles faisaient cinq fois plus de visites au nid 




La variation temporelle et interindividuelle de l’effort reproducteur peut être 
expliquée à l’aide du paradigme de la « date d’initiation » versus la « qualité » (Verhulst & 
Nilsson, 2008). L’hypothèse de la « date d’initiation » suppose que les oiseaux ont avantage 
à se reproduire tôt et à s'ajuster à la phénologie des proies, car la qualité de la descendance 
tend à diminuer avec l’avancement de la saison (Drent, 2006; Verhulst & Nilsson, 2008), 
puisque les jeunes nés tard ont moins de temps pour se préparer à la migration et/ou à l’hiver, 
et ont une survie plus faible (cf. Visser et al., 2004). Cette hypothèse est basée sur le fait que 
l’abondance de nourriture diminue pendant la saison alors que le niveau d’infection 
parasitaire augmente (Dzus & Clark, 1998; Brown & Brown, 1999). Donc, l’hypothèse de la 
« date d’initiation » suppose que les différences dans le comportement de nourrissage des 
parents pourraient en partie être expliquées par la distribution spatiotemporelle des proies 
(Naef-Daenzer & Keller, 1999; Naef-Daenzer et al., 2000; Wilkin et al., 2009). Par exemple, 
chez l’hirondelle rustique (Hirundo rustica), une diminution de la disponibilité de la 
nourriture au cours du temps entraîne une baisse des taux d’approvisionnement, des masses 
d’oisillons plus faibles, de plus longs délais entre les visites d’approvisionnement, de plus 
longues périodes entre deux couvées au sein d’une saison, et moins d’envols (Teglhøj, 2017).  
L’hypothèse de la « qualité » suggère, quant-à-elle, qu’il existe des différences 
intrinsèques entre les individus dans leur qualité phénotypique, évaluée par leur capacité à 
exploiter un territoire, leur choix de partenaire, la taille de la couvée et la masse des oisillons, 
et ce indépendamment des conditions environnementales (Drent, 2006; Verhulst & Nilsson, 
2008; Hamel et al., 2009). Dans une même population et pour une même période de temps, 
des individus de « meilleure qualité » peuvent avoir un plus grand succès reproducteur que 
d’autres en raison de leur capacité à trouver et apporter de la nourriture aux jeunes (Lescroël 
et al., 2010), par exemple, et ainsi produire plus de descendants. Par contre, aucune des deux 
hypothèses a permis d’expliquer distinctement les variations très marquées entre les 
individus dans les taux d’approvisionnement chez les femelles étourneaux (Fowler & 
Williams, 2015). En effet, la variation interindividuelle des taux d’approvisionnement était 
indépendante du jour julien, de l’environnement (évalué par les niveaux de précipitations et 
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la température) et de diverses mesures de la qualité individuelle (date de ponte, taille de 
couvée, taux de nourrissage du mâle) (Fowler & Williams, 2015). Par contre, la variation 
dans le taux d’approvisionnement des femelles était reproductible à court terme et sur 
plusieurs couvées consécutives, mais pas entre les années (Fowler & Williams, 2015). Ces 
études démontrent donc que l’identification des causes de la variation interindividuelle dans 
l’effort de nourrissage nécessitent plus de recherche et que la croissance d’une couvée est 
certainement affectée par d’autres facteurs que le nombre de visites au nid. 
Influence de la disponibilité et de la qualité des proies sur l’approvisionnement  
Pendant les premières semaines de vie, les oisillons de plusieurs espèces nidicoles 
sont nourris principalement d’invertébrés (Perrins, 1991; Naef-Daenzer et al., 2000; Visser 
et al., 2006). La reproduction doit donc être synchronisée avec la phénologie des proies pour 
maximiser l’apport alimentaire aux oisillons (Krapu, 1974; te Marvelde et al., 2011; 
McKinnon et al., 2012; Hansson et al., 2014). La disponibilité en arthropodes a ainsi été 
associée à plusieurs traits d’histoire de vie, comme la taille de couvée (Perrins, 1991; Nour 
et al., 1998), le taux de croissance des oisillons (Tremblay et al., 2003) et le succès 
reproducteur (Rytkonen & Krams, 2003). Naef-Daenzer et al. (2000) ont par exemple 
démontré que le taux d’approvisionnement en chenilles apportées au nid par les mésanges 
charbonnières (Parus major) (mg de chenilles apportés par heure par oisillon) était fortement 
corrélé à la biomasse de chenilles disponibles (en mg/m de branches), et que le taux de 
croissance des oisillons était significativement influencé par la biomasse des chenilles 




Figure I-2 : Naef-Daenzer et al. (2000) ont étudié la diète d’oisillons de mésanges 
charbonnières en relation avec la variation saisonnière de la disponibilité des proies et son 
effet sur la vitesse à laquelle l’énergie est apportée aux oisillons. La masse de chenilles 
apportée par les parents par nid et par heure était fonction de la biomasse de chenilles 
présentes dans l’habitat (y = -208.76 + 195.93· log x, r = 0.88, p < 0.001). Les triangles 
représentent les moyennes par nichoir, les points représentent les moyennes par jour et par 
nichoir.  
Si la disponibilité des proies est un facteur important, la qualité des proies pourrait 
être une variable tout aussi cruciale à considérer dans l’effort d’approvisionnement. Par 
exemple, en manipulant la taille de couvée chez l’étourneau sansonnet, Wright et al. (1998) 
ont mis en évidence une augmentation du nombre de visites au nid par les adultes nourrissant 
des couvées plus grandes. Les parents ont donc ajusté leur effort de nourrissage à la taille de 
couvée, mais chez les couvées ayant subi une augmentation de taille, les proies apportées 
étaient de moins bonne qualité que chez les groupes contrôles (Wright et al., 1998). Ces 
adultes avec plus d’oisillons se sont donc ajustés en réponse à la demande des oisillons en 
étant moins sélectifs au niveau de la qualité des proies apportées. Conséquemment, les 
oisillons provenant de ces couvées étaient moins lourds à l’envol, pour une taille structurelle 
  7 
 
donnée, que ceux provenant d’une couvée réduite (Wright et al., 1998). Il y a donc un lien 
potentiel entre le taux de nourrissage et la qualité des proies, bien que dans le cadre de l’étude 
de Wright et al. (1998), il ne soit pas possible de déterminer s’il s’agit d’une conséquence 
d’une hausse du nombre d’oisillons (donc de l’effort). Leur étude reflète cependant un 
compromis potentiel entre la demande et la capacité d’approvisionnement, mais davantage 
de recherches sont requises pour bien comprendre comment la qualité des proies affecte le 
taux de nourrissage. 
En supposant que les adultes maximisent l’efficacité d’approvisionnement pour 
soutenir la croissance des oisillons (kJ livrés/kJ dépensés dans la recherche et le transport des 
proies, Kacelnik, 1984; Wright et al., 1998; Weimerskirch et al., 2003; Maccarone et al., 
2012), de fortes variations interindividuelles dans les taux d’approvisionnement pourraient 
être observées sans toutefois qu’il y ait de différence dans la croissance (cf. Fowler & 
Williams, 2015). Par exemple, au cours des trajets de recherche de nourriture, les parents 
pourraient maximiser le gain énergétique net par effort de recherche de nourriture en 
sélectionnant les meilleurs secteurs d’alimentation (Kacelnik, 1984), c’est-à-dire ceux situés 
le plus proche du nid et les plus rentables (Royama, 1966; Tinbergen, 1981; Wright & Cuthill, 
1989, 1990; Wright et al., 1998). Ils pourraient également exploiter certains types de proies 
pour maximiser l’apport nutritionnel et énergétique aux oisillons (Wright et al., 1998).   
Compromis entre quantité/qualité de la nourriture et son influence sur l’effort 
d’approvisionnement  
Il est attendu que les soins parentaux, définis comme étant toute forme de 
comportement parental susceptible d’augmenter la valeur sélective, ou fitness, des oisillons 
(Trivers, 1972), soient étroitement liés à la variation individuelle du succès reproducteur 
(Ringsby et al., 2009). Cependant, bien que les soins parentaux doivent clairement affecter 
la condition physique de la progéniture, la relation quantitative entre l’investissement 
parental et la condition des oisillons, ou encore comment cette relation varie en fonction des 
proies, n’est pas encore très claire et nécessite plus de recherches (Lewis et al., 2006; Ringsby 
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et al., 2009). En fait, les études mesurant l’effort parental par des manipulations de taille de 
couvées rapportent souvent deux types de réponse opposées. Par exemple, contrairement à 
l’étourneau sansonnet qui accroit son effort d’approvisionnement au détriment de la qualité 
des proies (Wright et al., 1998), chez les mésanges à tête noire et à tête brune, une 
augmentation expérimentale de la taille de couvée a mené à une diminution du taux 
d’approvisionnement par oisillon, et ces derniers se sont ainsi retrouvés avec une masse à 
l’envol inférieure aux groupes contrôles (Cornelius Ruhs et al., 2019). Il semble donc que 
certaines espèces nourrissant des couvées augmentées soient en mesure d’ajuster leur effort 
de nourrissage en nombre de visites et/ou via la sélection de proies de meilleure qualité 
nutritionnelle et énergétique (Wright et al., 1998; García-Navas et al., 2012) pour éviter de 
produire des oisillons de moindre qualité (Naef-Daenzer et al., 2000; Cornelius Ruhs et al., 
2019). 
Le constat émanant de ces études est donc que le taux de visites au nid considéré seul 
n’est probablement pas un indicateur fiable de l’apport alimentaire livré aux oisillons, 
puisque la taille et la qualité nutritionnelle et énergétique des proies peuvent être très 
variables et nécessiter des stratégies de quête alimentaire différentes selon les territoires de 
reproduction et/ou selon les années (Blondel et al., 1991; Nour et al., 1998; Wright et al., 
1998; Naef-Daenzer & Keller, 1999; Naef-Daenzer, 2000; Naef-Daenzer et al., 2000). Les 
variations interindividuelles dans l’effort parental pourraient donc refléter l’utilisation de 
proies différentes, et ainsi un compromis entre la qualité et la quantité des proies apportées, 
où les individus compensent une faible valeur énergétique de proies par une augmentation 
du taux d’approvisionnement. Cependant, la majorité des études comprenant des données de 
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Les mésanges comme modèle d’étude  
Les deux espèces de paridés à l’étude couvrent presque tout le continent Nord-
Américain, mais elles sont particulièrement présentes en forêt boréale. La mésange à tête 
noire (Poecile atricapillus Linnaeus, 1766) est un oiseau calvicole excavateur et non 
migrateur. Cette espèce est considérée comme généraliste et se retrouve régulièrement dans 
des habitats perturbés (Smith, 1991). La mésange à tête brune (Poecile hudsonicus Forster, 
1772) est également une espèce calvicole excavatrice résidente de la forêt boréale. Elle est 
surtout rencontrée dans les forêts de conifères (McLaren, 1975). Les deux espèces sont 
majoritairement insectivores, particulièrement pendant la période de reproduction. 
À l’arrivée du printemps, les mésanges forment des couples reproducteurs qui 
défendent des territoires de nidification, dont la qualité varie généralement selon le rang 
social (Odum, 1941a; Ekman & Lilliendahl, 1993; Mennill et al., 2004). La plupart des 
couples excavent des nids en creusant dans des cavités déjà présentes dans les arbres, bien 
qu’il soit possible de retrouver des nids dans des excavations de pics (Odum, 1941b). La 
femelle pond un œuf par jour, pendant environ sept jours, habituellement vers le milieu du 
mois de mai chez la population à l’étude. L’incubation dure environ 13 jours, et les jeunes 
restent au nid environ 19 jours. Le nourrissage des jeunes est effectué par les deux parents. 
Les jeunes restent à proximité de leurs parents après l’envol pendant environ deux à quatre 
semaines, puis se dispersent et s’établissent généralement à plus de 2 km de leur site de 
naissance (Weise & Meyer, 1979). 
Les mésanges à tête noire et à tête brune ont été choisies pour la présente étude 
puisque ce sont des modèles faciles d’accès et bien étudiés. Ce sont aussi des modèles 
comparables aux paridés d’Europe, pour lesquels beaucoup d’études portent sur la période 
de reproduction. De plus, dans notre site d’étude (Forêt d’enseignement et de recherche, FER, 
Macpès), l’utilisation de nichoirs artificiels facilite un suivi rigoureux des individus pendant 
la reproduction.  
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Objectifs de l’étude et approche méthodologique  
L’objectif général de l’étude est de déterminer si la variation interindividuelle du taux 
d’approvisionnement chez les oiseaux nidicoles reflète un compromis entre la qualité des 
proies et l’effort parental, mesurés respectivement en termes de valeur énergétique de la 
nourriture et de nombre de visites d’approvisionnement. En utilisant les mésanges comme 
modèle, le compromis potentiel est étudié à deux niveaux, soit à l’échelle interannuelle et à 
l’échelle interindividuelle en combinant les années. Notre hypothèse de recherche est que 
l’effort d’approvisionnement n’influence pas le taux de croissance des oisillons, puisqu’il 
reflète un ajustement compensatoire à la qualité des proies de façon à assurer un taux de 
croissance des oisillons maximisé chaque année.  
Pour tester cette hypothèse, nous avons utilisé les données provenant d’un suivi de 
reproduction de mésanges mené entre 2011 et 2019 sur le territoire de la FER Macpès (Ste-
Blandine, Québec, Canada), où 1300 nichoirs artificiels sont installés. Les nichoirs utilisés 
(30 à 50 par année) ont été suivis à partir de la construction du nid (mai-juin) jusqu’à l’envol 
des oisillons (juin-août). Le protocole comprenait un suivi quotidien des oisillons de chaque 
nichoir pour établir le taux de croissance via des mesures de masse. À l’aide de compteurs 
automatiques utilisant un système RFID (radio frequency identification), le nombre de visites 
quotidiennes au nid par les parents (taux d’approvisionnement) a été mesuré de 2014 à 2019. 
Nous avons utilisé une technique non destructive de rinçage d’estomac pour prélever puis 
évaluer la qualité énergétique des proies apportées aux oisillons par calorimétrie entre 2017 
à 2019. Ces données ont ensuite été analysées pour examiner les relations entre le taux 
d’approvisionnement, la qualité des proies et le taux de croissance des oisillons à l’échelle 
interannuelle et en combinant les années pour étudier les variations interindividuelles.  
Dans le contexte où l’effort d’approvisionnement reflèterait un compromis entre la 
qualité et la quantité de proies rapportées aux oisillons, nous nous attendons (prédiction 1) 
à ce que les adultes présentent un taux d’approvisionnement élevé lorsque la qualité des 
proies est faible et inversement, c’est à dire une relation négative entre le nombre de visites 
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au nid par jour et la valeur énergétique des proies livrées aux oisillons. Nous prédisons 
également (prédiction 2) une relation négative entre la valeur énergétique des proies et la 
masse de nourriture retrouvées dans les estomacs des oisillons, puisque les adultes 
ajusteraient la quantité de nourriture apportée en fonction de la qualité. Si cette compensation 
vise à maximiser le taux de croissance des oisillons, nous devrions également observer 
(prédiction 3) peu de variation annuelle dans le taux croissance moyen des oisillons, même 
si la valeur énergétique des proies varie de façon importante entre les années, puisque les 
parents ajusteront leur effort en réponse à la qualité des proies. Dans ce contexte, nous 
prévoyons également (prédiction 4) une absence de corrélation entre le taux de croissance 




LA FAIBLE QUALITÉ DES PROIES EST COMPENSÉE PAR UNE 
AUGMENTATION DE L’EFFORT DE NOURRISSAGE CHEZ LES MÉSANGES 
EN REPRODUCTION 
 
1.1 RÉSUMÉ EN FRANÇAIS DE L’ARTICLE  
Chez les oiseaux nidicoles, la nutrition peut avoir un impact significatif sur la condition 
physique de la couvée en augmentant les chances de survie et de recrutement après l’envol. 
Par conséquent, l’effort investi par les parents pour approvisionner leurs oisillons représente 
un lien essentiel entre les ressources présentes dans l’habitat et le succès reproducteur. Des 
études récentes suggèrent que le taux d’approvisionnement au nid (soit le nombre de visites 
pour nourrir la couvée par jour) a peu ou pas d’effet sur la croissance des oisillons. 
Cependant, ces études ne tiennent pas compte de la qualité des proies dans l’habitat, qui 
pourrait forcer les couples reproducteurs à ajuster leur taux d’approvisionnement pour tenir 
compte de la variation de la valeur nutritive des proies. Dans cette étude, compilant des 
données sur huit années et utilisant des mésanges à tête noire (Poecile atricapillus) et des 
mésanges à tête brune (Poecile hudsonicus) comme modèles, nous avons émis l’hypothèse 
que les taux d’approvisionnement seraient corrélés négativement avec la qualité des proies 
au fil des ans dans l’optique où les adultes s’adaptent pour maximiser la croissance des 
oisillons. Nous avons démontré que le taux de croissance quotidien moyen était constant 
d’une année à l’autre chez les oisillons des deux espèces. Cependant, la qualité des proies 
apportées différait d’une année à l’autre. Nos résultats ont montré que les parents apportaient 
plus de nourriture au nid et nourrissaient leurs jeunes à un taux plus élevé les années de faible 
qualité de proie. Cet effet compensatoire explique probablement l’absence de relation entre 
le taux d’approvisionnement et le taux de croissance souvent signalée dans cette étude et dans 
plusieurs autres. Par conséquent, nos données soutiennent l’hypothèse selon laquelle les 
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parents augmentent l’effort d’approvisionnement pour compenser une faible qualité des 
proies, maintenant ainsi une croissance optimale chez les oisillons.  
Cet article a pour titre Poor prey quality is compensated by higher provisioning effort 
in breeding passerines et sera soumis au journal Scientific Reports. Ce travail provient d’une 
collaboration entre mon directeur François Vézina et mon co-directeur Christian Nozais, tous 
deux professeurs au Département de biologie, chimie et géographie de l’Université du 
Québec à Rimouski. Première auteure de cet article, j’ai participé au développement de l’idée 
du projet ainsi qu’à l’élaboration des questions et des hypothèses de recherche. De plus, j’ai 
coordonné la récolte de données sur le terrain et j’ai effectué les analyses statistiques. La 
deuxième auteure, Julie-Camille Riva, a participé à la collecte de données sur le terrain en 
2017 et 2018 et a contribué à l’élaboration du projet. Le troisième auteur, Ryan S. O’Connor, 
a aidé aux analyses statistiques et a participé à la révision de l’article. Quatrième auteure de 
l’article, Fanny Hallot a coordonné la récolte de données en 2014 et 2015. Le cinquième 
auteur est Christian Nozais, qui a aidé avec l’élaboration du projet en plus de fournir des 
pistes de réflexions importantes. Dernièrement, François Vézina m’a guidée tout au long du 
processus d’élaboration et d’exécution du projet en plus de diriger la rédaction de ce 
document. Il a coordonné la récolte de données de 2011 à 2013 et il a développé l’idée du 
projet. Il m’a aussi aidé pour l’interprétation biologique des résultats et a grandement 
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1.3 ABSTRACT 
In altricial avian species, nutrition can significantly impact nestling fitness by 
increasing chances of survival and recruitment after fledging. Therefore, the effort 
invested by parents towards provisioning nestlings is crucial and represents a critical 
link between habitat resources and reproductive success. Recent studies suggest that 
provisioning rate has little or no effect on nestling growth rate. However, these studies 
do not consider prey quality, which could force breeding pairs to adjust provisioning 
rates to account for variation in prey nutritional value. In this eight-year study using 
black-capped (Poecile atricapillus) and boreal chickadees (Poecile hudsonicus) as 
model species, we hypothesized that provisioning rates would negatively correlate with 
prey quality across years to maximise nestling growth rate. The mean daily growth rate 
was consistent across years in both species. However, prey quality differed among years, and 
our results showed that parents brought more food to the nest and fed at a higher rate in years 
of low prey quality. This compensatory effect likely explains the lack of a relationship 
between provisioning rate and growth rate often reported in this and other studies. Therefore, 
our data support the hypothesis that parents increase provisioning effort to compensate for 
poor prey quality, thereby maintaining optimal nestling growth rate. 
Keywords. Energy, growth rate, individual variation, prey quality, provisioning, 




For altricial bird species that actively provision nestlings, access to high-quality food 
can significantly impact offspring’s future survival by allowing nestlings to fledge early and 
gain access to high quality territories (Wright et al., 1998; Naef-Daenzer & Keller, 1999; 
Perrins & McCleery, 2001; van Oort & Otter, 2005). Nestlings with greater mass at fledging 
may also have higher chances of survival and increased future reproductive opportunities 
(Tinbergen & Boerlijst, 1990; Perrins, 1991; Schwagmeyer & Mock, 2008). Thus, the 
strategy used to exploit food resources and the effort invested by parents in supplying 
offspring with high-quality food likely affect future survival of offspring (Wright et al., 1998; 
Naef-Daenzer & Keller, 1999; Naef-Daenzer et al., 2000; Perrins & McCleery, 2001). 
Consequently, nestlings’ fitness should be tightly linked to the interaction between resource 
availability and parental foraging effort and provisioning rate, but there is very little data 
actually supporting this. 
Nest visitation rate is commonly interpreted as a measure of provisioning effort, and 
it is often assumed that a higher provisioning rate by parents should be positively related to 
breeding productivity and reproductive success (see Williams & Fowler, 2015). However, 
recent studies have shown large individual variation in parental provisioning rates and a 
general lack of correlation between nestling growth rates and the number of feeding visits 
made by parents (Dawson & Bortolotti, 2003; Schwagmeyer & Mock, 2008; Ringsby et al., 
2009; Mariette et al., 2011; García-Navas et al., 2012). For instance, Fowler & Williams 
(2015) found no relationship between provisioning rate and productivity (assessed by brood 
size at fledging and mean fledgling mass) in European starlings (Sturnus vulgaris), 
suggesting that brood development and overall reproductive success were affected by factors 
other than provisioning rate. Ultimately, daily energy and nutrient input provided to nestlings 
should be key elements affecting growth rate and, importantly, both factors may vary 
independently from parents’ provisioning rate. Individual variation in provisioning rate could 
thus reflect different foraging strategies by adults attempting to exploit prey of varying 
nutritional quality. However, despite its importance, most studies have not considered 
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relationships between components of parental effort, such as provisioning rate, and the 
quality of prey provisioned to nestlings (but see Wright et al., 1998). 
This study aimed to determine the relationship between breeding productivity and 
quality of prey (i.e., energy value) provided to nestlings and whether adults adjust their 
provisioning rate to accommodate for prey quality, thus explaining the lack of relationship 
between nestling growth rate and provisioning rate found in previous studies. We used black-
capped (Poecile atricapillus) and boreal (Poecile hudsonicus) chickadees as model species. 
Both species reproduce in artificial nest boxes and have very similar reproductive 
characteristics such as growth rate, number and mass of nestlings (see Supplementary 
material). We first documented the relationship between parental provisioning rate and 
nestling growth rate. We then investigated the relationship between prey quality and nestling 
growth rate and assessed whether variation in provisioning rate correlated with prey quality. 
We predicted that nestling growth rates would not correlate with provisioning rates, but 
would be related to the preys’ energy value. We also hypothesized that adults would adjust 
their provisioning rate to compensate for prey of different energetic value. Specifically, we 
expected higher provisioning rates when prey energy value was low, and conversely, lower 
provisioning rates when prey of greater energetic value were consumed. Since adults were 
expected to adjust provisioning rates to prey quality, we also predicted nestling growth rate 
to be maintained across years.  
1.5 METHODS 
Breeding data 
This study was carried out near Rimouski, Québec, Canada, in the Forêt 
d’enseignement et de recherche Macpès (48°18'24.8"N, 68°31'44.7"W). Beginning in 2011, 
we closely monitored the breeding effort of black-capped and boreal chickadees using 
artificial nest boxes. The first eggs are typically laid in May (mean lay date: May 25, range: 
May 8 to June 14), with nestlings from the first brood leaving the nest in July (mean fledge 
date: July 2, range: June 17 to July 20). From the day of hatching (herein, day 1 of the nestling 
period) up to day 15, nest boxes were visited every morning (daily measures, 24h ± 37 min) 
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to weigh (± 0.01 g) each nestling and determine daily growth rate (g day-1). We calculated 
daily growth rate by subtracting the mass of the preceding day (Mx-1) from the mass of the 
current day (Mx; thus, daily growth rate in g day-1 = Mx – Mx-1 adjusted to the exact time-
interval between measures to have a growth rate per 24h). We then averaged the growth rate 
of all nestlings from the same brood to obtain a mean growth rate per brood (mean g day-1 
for all nestlings of a brood). Nestlings from the same nest were differentiated from each other 
by clipping the tip of the claw from a specific digit. On day 13, nestlings were marked with 
a metal ring and a unique combination of plastic colored rings to facilitate identification 
further. Beginning on day 17, nest boxes were checked daily to determine the fledging date, 
which usually occurred around day 18 (mean ± SD fledge day: 18.61 ± 0.99). All bird 
manipulations were approved by the animal care committee of the Université du Québec à 
Rimouski (CPA-69-17-90) and have been conducted under scientific and banding permits 
from Environment Canada–Canadian Wildlife Service.  
Provisioning rate 
Both male and female breeders were captured in nest boxes on the afternoon of day 
13 by blocking the entrance with a sponge attached to a fishing line going through the box 
(see Cornelius Ruhs et al., 2019 for detailed procedure). Parents were not captured prior to 
this day as they are known to abandon the nest if captured too early (Vézina, per comm). 
Upon capture, adults were sexed by the presence of either a cloacal protuberance (male) or a 
brood patch (female) and were ringed with a US Geological Survey numbered metal ring, 
one colored plastic ring, and a passive integrated transponder (PIT) tag embedded within 
another colored plastic ring (2.3 mm EM4102, Eccel Technology Ltd, Groby, Leicester, UK). 
Adults were then released individually inside the nest box. Each nest box was fitted with a 
radio-frequency identification system (RFIDLog, Priority 1 Design, Melbourne, Australia) 
including a SD card and an antenna positioned at the nest box entrance to continuously 
measure provisioning rates by each parent until fledging. The RFID system registered a PIT-
tag every time a bird passed through the antennae (Bridge & Bonter, 2011; Cornelius Ruhs 
et al., 2019). Since the raw data included both the entering and exiting of nest boxes, we 
divided the total number of detections by two to have only the number of provisioning visits 
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as our measure of provisioning rate (i.e., effort). As parents were banded with a PIT-Tag on 
day 13 after hatching, we then computed the mean number of visits per day per brood over 
days 14 to 20 (or the last day before fledging when happening earlier) to use in provisioning 
rate analyses. Although provisioning rate increases with nestling age, it is also highly 
repeatable across ages within broods (Fowler & Williams, 2015, see Supplementary material 
for an analysis on a smaller sample comparing provisioning data before day 13 to day 14-20 
within brood, r2 = 0.85, p < 0.001). Our measure of daily mean provisioning rates over days 
14 to 20, therefore, reflects the provisioning rate of parents over the entire nestling period 
(see Supplementary material). Consequently, our data for this study were based on one mean 
provisioning rate value per breeding pair.  
Prey quality  
We used the energy content of ingested prey (arthropods) by nestlings as a measure 
of prey quality. Prey was obtained using a commonly implemented stomach flushing 
technique which provides ingested food samples from live birds without harming the animal 
(Major, 1990; Harris & Wanless, 1993; Sánchez-Bayo et al., 1999; Tsipoura & Burger, 1999; 
Neves et al., 2006; Goldsworthy et al., 2016). This technique allows for repeated sampling 
and is efficient to empty a birds’ stomach (Major, 1990). Stomach contents were collected 
from each nestling between 2017 and 2019. Stomach flushing was performed in the morning 
(between 8:30 am and 11:30 am) on days 8 (which corresponds to peak daily growth rate in 
our population, see Fig. 1), 10 and 12, at which time nestling digestive systems should match 
that of adults in size (Vézina et al., 2009). Nestlings were removed from nest boxes 
immediately after a provisioning visit by an adult and weighed. Each nestling was then held 
in the hand, and a flexible surgical plastic tube (size 18.5 gauge for < 7 g nestlings and 14.4 
gauge for ≥ 7 g nestlings) previously disinfected with chlorhexidine, rinsed in water and 
coated with Vaseline, was passed down the esophagus and into the gizzard, at which point 
warm water was injected (1.0 mL) slowly into the tube with a syringe. At first sign of 
regurgitation, the injection of water stopped, and the tube was gently removed. The process 
was conducted over a funnel to collect all stomach contents into a Nalgene container. 
Nestlings were then returned to their nest box. The procedure lasted on average 18 ± 12 min 
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per brood. All samples were kept on ice before being stored in a -80°C freezer until laboratory 
analyses. A total of 1,036 samples were collected, from 84 broods.   
We used bomb calorimetry to determine the energetic value of stomach contents. 
Each sample (three per nestling, representing days 8, 10, and 12) was filtered individually 
using a 20 µm filter and left to air dry overnight. The filters were weighed before and after 
use to obtain dry mass of samples. Since our samples had very low mass (mean ± SD average 
sample mass = 2.90 ± 3.70 mg), we pooled samples from a brood for each day of stomach 
flushing. This resulted in three samples per brood (days 8, 10, and 12). Those samples (10.07 
± 10.68 mg) were then each combined with a known amount of benzoic acid (a standard of 
known calorific value) to create pellets, which were then burned in a micro bomb calorimeter 
(1109A vessel with the 6725 semi-micro oxygen bomb from Parr Instrument Company, 
Moline, Illinois, USA) to obtain their energy content in joules mg-1. We then subtracted the 
amount of energy released by the benzoic acid standard to obtain that of the original samples. 
Statistical analyses  
First, we compared nestlings’ growth rate (g day-1 averaged for all nestlings of a pair 
over days 1 to 14), parental provisioning rate (visits day-1 pair-1 averaged for days 14 to 20), 
prey quality (J mg-1 per brood), and dry mass of stomach samples (quantity of prey matter 
per brood, mg) among years. We then examined relationships between nestling growth rate, 
parental provisioning rate, prey quality, and quantity across the years. Analyses included data 
for 858 nestlings from 173 broods. Of those, 98 were black-capped chickadees, and 75 were 
boreal chickadees. All analyses used linear mixed-effects models and included species as a 
random variable. We pooled the species data to avoid duplication of results because nestling 
mass and growth rate patterns as well as parental provisioning rate and stomach content 
(quality and dry mass) did not differ significantly between the two species (see 
Supplementary material for growth rates and nestling masses per species).   
Interannual variation in growth rate, provisioning rate and prey quality 
Nestling growth rates were measured over eight breeding seasons (2011 – 2019, 
excluding 2016, where a separate investigation including brood manipulation took place, see 
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Cornelius Ruhs et al., 2019). We modelled yearly variation in the mean growth rate of broods 
by fitting a model with year, age of nestlings (from 1 to 14) and brood size (from 1 to 8) as 
fixed effects, and pair identity (a unique identification for each brood) and species as random 
factors.  
Provisioning rates were calculated from 2014 (first use of RFID system) to 2019 
(excluding 2016), and we used the mean number of visits per day over days 14 to 20 as an 
indicator of parental provisioning effort at the pair level (see Supplementary material). To 
investigate the yearly variation in provisioning rate, we constructed a model including mean 
provisioning rate as a dependent variable, year and brood size as fixed factors, and species 
as a random factor. As the mean provisioning rate was used for this analysis, each breeding 
pair was present only once in the data set. Therefore, the inclusion of pair identity as a random 
factor was not required for this analysis.  
We assessed yearly variation in prey quality as well as the dry mass of stomach 
contents from 2017 to 2019 by fitting models with year, age of nestlings for each stomach 
flushing (8, 10, or 12) and brood size as fixed factors. We also included Julian date as a 
continuous covariate in models to control for the known influence of intra-seasonal variation 
in temperature on insect growth rate and abundance (Malmqvist & Sjöström, 1984; Perrins, 
1991; van Noordwijk et al., 1995; Bale, 2002; Hansson et al., 2014). The models further 
included pair identity and species as random factors.  
Inter-relation between growth rate, provisioning rate and prey quality across years 
To assess whether growth rate per brood varied with provisioning rate, we fitted a 
model with provisioning rate as a continuous variable and brood size as a fixed factor. We 
also included year and species as random factors (one measure per breeding pair).  
We examined the influence of prey quality (averaged for all three sampling days) on 
nestling growth rates by testing the effect of the stomach samples’ energy content on brood’s 
growth rate. The model also included brood size as a fixed factor and year and species as 
random factors (one measure per breeding pair).  
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The relationship between provisioning rate and prey quality was investigated by 
conducting a model testing for the effect of stomach samples’ energy content on provisioning 
rate. The model also included brood size as a fixed factor and year and species as random 
factors (one measure per breeding pair).  
We then determined whether the amount of food in nestlings’ stomachs (averaged 
across the three samples) was related to prey quality. In this case, the model tested for an 
effect of prey quality on dry mass of stomach contents. The model included brood size as a 
fixed factor and year and species as random factors (one measure per breeding pair).  
All analyses were performed in R v.3.6.1 (R Core Team 2019). Linear mixed-effects 
models were performed using the package “lme4” (Bates et al., 2019), and ANOVA tables 
where obtained using the “lmerTest” (Kuznetsova et al., 2019). For pairwise comparisons of 
means, we used the “emmeans” package (Lenth et al., 2019) to compute Tukey’s HSD. All 
presented data are means ± standard deviation. 
1.6 RESULTS 
Interannual variation in growth rate, provisioning rate and prey quality 
Nestling growth rate did not differ significantly among years (F7, 102 = 1.03, p = 0.4; 
Fig. 2a), with an average growth rate of 0.66 ± 0.43 g day-1 over all years. Brood size 
influenced growth rate (F7, 214 = 5.47, p <0.001), but only for broods of either 1 or 8 nestlings 
(five cases out of 173 broods; same daily growth rate of 0.67 ± 0.52 g day-1 on average for 
broods of 2 to 7 nestlings compared to 0.44 ± 0.42 g day-1 for broods of 1 and 8 nestlings) 
(Tukey: F1,185 = 0.05, p = 0.1). Daily growth rate did differ with age however (F13,1975 = 
210.19, p <0.001), increasing from day 1 to its peak (1.05 ± 0.35 g day-1) on day 6 (Fig. 1, 
Tukey: F1,1962 = 356.19, p <0.001), although the latter did not differ significantly from rates 
recorded on days 5 (Tukey: F1,1948 = 4.65, p = 0.6) and 7, (Tukey: F1,1945 = 2.01, p = 0.9). 
Daily growth rate then decreased until the end of our measurement period on day 14. The 
lowest recorded rate of growth occurred during day 14, with a mean growth rate of 0.09 ± 
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0.37g day-1 (Tukey: F1,2094 = 817.33, p <0.001). Brood size at fledging did not differ among 
years (F2,54 = 0.89, p = 0.4), with chickadees fledging on average 4.26 ± 2.00 nestlings. 
Mean provisioning rate varied significantly among years (F4, 61 = 9.87, p <0.001), 
with a minimum in 2014 (119.08 ± 86.73 visits day-1) and a maximum, 2.3 times higher, in 
2018 (273.97 ± 88.19 visits day-1, Tukey: F1,60 = 30.77, p <0.001, Fig. 2b). Provisioning rate 
did not vary significantly with brood size (F7, 61 = 1.86, p = 0.1). 
Prey quality also varied significantly among years (F1,54 = 13.43, p <0.001), being 
31% higher in 2017 (17.97 ± 3.84 J mg-1, Fig. 3) than in 2018 (13.68 ± 3.49 J mg-1, Fig. 3) 
(Tukey: F1,56 = 26.84, p <0.001). It did not vary over time within years, however, (Julian date: 
F1, 58 = 1.67, p = 0.2), nor with nestling’s age (F2,129 = 2.76, p = 0.1) or brood size (F7, 63 = 
1.83, p = 0.1). The amount of prey found in nestling stomachs also varied significantly among 
years (F2, 56 = 5.33, p = 0.007) and showed an opposite pattern to prey quality (Fig. 3). In 
2017, when prey quality was at its highest, stomachs contained the lowest amount of food 
(5.90 ± 7.70 mg). Inversely, in 2018, when food was at its lowest quality, dry mass of prey 
was at its highest, with parents bringing 2.1 times more food to their nestlings than in 2017 
(12.40 ± 12.32 mg, Tukey: F1,57 = 10.63, p = 0.005, Fig. 3). Dry mass of stomach contents 
did not vary over time within years (Julian date: F1,59 = 0.01, p = 0.9) but did vary with age 
of nestlings (F2, 131 = 12.46, p <0.001), being 110% higher on days 10 and 12 (mean 12.56 ± 
11.33 mg per brood, no significant difference, Tukey : F1,125 = 0.64, p = 0.7) compared to day 
8 (5.99 ± 5.98 mg, Tukey: F1,146 = 20.94, p <0.001). Not surprisingly, as our samples pooled 
stomach contents from all nestlings in a brood, brood size also affected dry mass of stomach 
contents (F 7,66 = 2.37, p = 0.03). Stomachs in broods of 3 contained an average of 5.67 ± 
10.93 mg dry mass of food compared to 10.44 ± 9.18 mg in a brood of 5. However, this effect 
remained statistically weak, since a post-hoc Tukey test could not detect any significant 
differences among means. 
Inter-relation between growth rate, provisioning rate and prey quality across years 
Nestling growth rate was not significantly related to provisioning rate (F1, 58 = 3.10, p 
= 0.08, Fig. 4a) or to prey quality (F1, 24 = 0.03, p = 0.8) across years. However, provisioning 
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rate varied negatively with prey quality found in nestling stomachs (F1, 34 = 15.80, p <0.001, 
Fig. 4b). Similarly, nestlings had more food in their stomachs when prey quality was lower 
(F1, 54 = 28.78, p <0.001, Fig. 4c). 
1.7 DISCUSSION 
In this study, we monitored the breeding behavior of black-capped and boreal 
chickadees over eight years. As expected, we found no support for an influence of 
provisioning rate, measured as the number of daily visits by breeding pairs, on nestling 
growth rate. We also found that the mean daily growth rate was consistent across years, 
suggesting that optimal growth is maintained despite marked variation in prey quality among 
years. Provisioning rate did however differ across years, being twice as high in 2018, a low 
prey quality year, as in 2017 where prey quality was high. Hence, this suggests that adults 
adjust foraging and provisioning efforts to prey quality. Indeed, variation in provisioning rate 
and the amount of food provided to nestlings correlated negatively with prey quality across 
years, and this most likely explained the lack of a relationship between growth rate and 
provisioning rate.  
Interannual variation in growth rate, provisioning rate and prey quality 
The average nestling growth rate was consistent across years, despite considerable 
yearly variation in prey quality and provisioning rates. This constant growth rate supports the 
idea that growth is maximized to achieve early nest departure in nestlings (Ricklefs, 1969; 
Drent & Daan, 1980; Killpack & Karasov, 2012). Nevertheless, our data also showed large 
variation in prey energy content across years, likely reflecting yearly variation in abiotic 
factors (e.g., temperature), which can influence arthropod development (Malmqvist & 
Sjöström, 1984; Perrins, 1991; van Noordwijk et al., 1995; Bale, 2002; Hansson et al., 2014). 
Previous studies have shown that breeding birds can respond spatially (e.g., foraging adjusted 
to arthropod distribution) and temporarily (e.g., timing of breeding. cf. Verboven & Visser, 
1998; Visser et al., 2003; Visser et al., 2006; García-Navas & Sanz, 2011a) to variations in 
abundance and size of prey (Drent & Daan, 1980; Perrins, 1991; Wright et al., 1998; Naef-
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Daenzer & Keller, 1999; Naef-Daenzer et al., 2000; García-Navas & Sanz, 2011b). Some 
bird species also appear to maintain optimal growth by reducing brood size in poor years 
(Fowler & Williams, 2017). In chickadees, brood size at fledging did not vary among years, 
but we found that provisioning rate was 60% higher in 2018 than in 2017. In 2018, the prey 
found in nestlings stomachs contained only 76% of the energy measured in 2017 and nestling 
stomachs contained twice as much prey matter compared to 2017. To our knowledge, this is 
the first study reporting higher provisioning rates and increased delivery to nestlings in years 
of low prey quality in passerines. Clearly, both chickadee species were able to compensate 
lower prey quality to maintain optimal growth rate in nestlings. 
Inter-relation between growth rate, provisioning rate and prey quality across years 
Growth rate was not related to variation in provisioning rate. This lack of relationship 
has been reported several times before (Dawson & Bortolotti, 2003; Stauss et al., 2005; 
Schwagmeyer & Mock, 2008; Ringsby et al., 2009; Mariette et al., 2011; García-Navas et 
al., 2012; Fowler & Williams, 2015) and suggests that breeding adults adjust their 
provisioning effort to prey quality. Indeed, prey quality explained more than 30% of the 
variation in provisioning rate, and chickadees were provisioning nestlings at higher rates 
when prey contained less energy per unit mass. Nestling stomachs also contained more dry 
matter when food had lower energy content. Our study, therefore, supports the hypothesis 
that nestling growth rates are independent from provisioning rates due to parental behavioral 
adjustment in response to prey quality. This reasoning is also compatible with observations 
made by Stauss et al. (2005) who compared breeding effort in blue tits (Parus caeruleus) 
nesting in two habitats differing in quality. In this particular case, provisioning rates did not 
differ between breeding sites. However, birds provisioning nestlings in a low-quality habitat 
had to compensate by flying greater distances to maintain nestling growth compared to those 
breeding in a high-quality habitat (Stauss et al., 2005).  
We predicted that growth rate should also correlate with prey quality, but found a 
non-significant relationship, although positive, between these variables. While the direction 
of this trend agrees with our prediction, this weak relationship is not surprising. It is 
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ultimately the daily energy and nutrient intake by nestlings that should be the primary driver 
of growth (Killpack & Karasov, 2012; Killpack et al., 2014), and our technique was not 
optimal for measuring these variables. Stomach energy contents were obtained over three 
single events per brood representing the energy available to nestlings at those specific time 
points within a sampling day. Although the approach is valid for measuring prey quality, it 
does not provide detailed information on total energy delivered to nestlings for those specific 
sampling days, or for the complete growth period. Therefore, it appears that energy delivery 
predominates over prey quality in determining growth rate, which forces adults to increase 
provisioning rates on years of low prey quality to maintain optimal nestling growth rate. 
Two mechanisms could allow adult chickadees to adjust provisioning rates to prey 
quality. Parents consuming the same prey as their nestlings could detect prey quality 
themselves and adjust their own food intake and food delivery to nestlings, in response to 
prey quality. For example, experimental studies have shown increases in food consumption 
when food items have lower digestibility (Geluso & Hayes, 1999; Williams & Tieleman, 
2000; Barceló et al., 2016). Alternatively, but not exclusively, parents could adjust energy 
delivery to begging levels in nestlings. Begging intensity is related to hunger (Cotton et al., 
1996; Royle et al., 2002) and is considered an honest signal of nestling requirements (Kilner 
& Johnstone, 1997). Thus, parents feed their nestlings proportionally to the intensity of 
begging (Macnair & Parker, 1979; Hamer et al., 1999; Godfray & Johnstone, 2000). 
Consequently, nestlings in poorer condition that beg at higher rates should receive more food 
than nestlings in better condition (Godfray & Johnstone, 2000; Leonard & Horn 2001, 2005; 
Sacchi et al., 2002; Marques et al., 2008, 2009; Klenova, 2015). Hence, begging should be 
higher in years of low food quality in chickadees. 
This study shows that variation in prey quality forces breeding chickadees to adjust 
their provisioning rate in order to maintain optimal growth in nestlings. This leads to a lack 
of relationship between growth rate and provisioning rate. Therefore, although provisioning 
rate should still reflect breeding effort through the costs of locomotion (see Williams, 2018), 
it cannot be interpreted as an indicator of energy delivery to nestlings.  
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1.11 FIGURES  
 
Figure 1: Growth curve showing nestling mean daily mass in black-capped and boreal 
chickadees (both species combined, see text) according to age in days since hatching. The 
three arrows show the days of stomach contents sampling. Insert shows the evolution of daily 
growth rate according to nestling age. Data are mean ± 95% confidence interval.  
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Figure 2: Yearly variation in nestling growth rate (a) and provisioning rate (b) in black-
capped and boreal chickadees (data combined, see text). Growth rate did not differ among 
years while provisioning rate was at its highest in 2018. Different letters in (b) reflect 
significant differences among years. Data are mean ± 95% confidence interval.  
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Figure 3: Variation in mean prey quality (bars) and dry mass of prey matter (dots) found in 
nestling’s stomachs over three years in black-capped and boreal chickadees (data combined, 
see text). Stomachs contained more dry matter in years of low food quality. Different letters 
(lower case for prey quality and upper case for stomach contents) reflect significant 
differences among years. Data are mean ± 95% confidence interval.  
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Figure 4: Simple linear regressions between provisioning rate and growth rate (a), between 
prey quality and provisioning rate (b) and between prey quality and dry mass of stomach 
contents per nestling (total dry mass for a brood divided by the number of nestlings) (c) in 
nestlings of black-capped and boreal chickadees (data combined, see text). Growth rate 
varied independently from provisioning rate, but birds visited their nests more often when 
food was of lower quality. More food was also found in nestling stomachs when food was of 
lower quality. See text for full mixed model results. The grey bands show 95% confidence 
intervals. 
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1.12 SUPPLEMENTARY MATERIAL 
Provisioning data 
In our study, most breeding adults were ringed on day 13 (day 1 being the hatching 
day), since captures of adults before this day increase the risk of nest abandonment. If 
breeding pairs included at least one adult already ringed with a PIT-tag from a previous year, 
the RFID system was installed on the nest box on day 1 or as soon as the adult was identified. 
 To confirm that our measure of provisioning rate after day 13 reflected that of the 
whole nestling growth period, we calculated repeatability of individual daily provisioning 
rate by comparing measurements taken before and after day 13 in pairs for which this data 
was available for at least one bird. We modelled variation in provisioning rate (per individual 
adult) by fitting a linear mixed-effect model with brood size and nestling age as fixed effects 
and adult identification number as well as pair identity as random factors. We used data from 
101 individuals from 60 pairs (17 pairs with data for both adults from day 1). The individual 
explained more than 51% of the variance. 
Table S1. Variation in provisioning rate per individual within year 
Random factor Variance Standard Deviation 
Breeder ID 10940 104.60 
Pair ID 3091 55.60 






To validate the use of a mean number of visits per day per breeding pairs, we also tested for 
a correlation between mean daily provisioning rate measured when nestlings were 1 to 12 
days old and mean daily provisioning rate from day 14 to day 20 (adults were captured on 
day 13). This analysis included individuals from 17 pairs. 
Figure S-1. Provisioning rate of breeding black-capped and boreal chickadees comparing 
rates between days 1 to 12 to those recorded between days 14 to 20. The grey bands show 
95% confidence intervals.  
Provisioning rate increased with nestlings age but is highly repeatable among periods 
(r2 = 0.853, F1, 21 = 121.9, p < 0.001). Note that removing the extreme high value point does 
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Patterns of growth in black-capped and boreal chickadees  
Preliminary analyses revealed very close patterns of nestling mass and growth rates 
from day 1 to 15 in black-capped and boreal chickadees. These analyses used linear mixed-
effect models and tested for an effect of age on nestling mass or growth rate while considering 
the effects of species and brood size as fixed factors, where year and pair identity were 
included as random factors. Results showed very similar patterns of growth in both species 
(specie: F1,2814 = 2.47, p = 0.1; brood size: F7,2184 = 7.43, p <0.001). We therefore included 
species as a random variable in the main article analyses to avoid duplication of results. Daily 
masses and growth rates per species are presented here for reference. 
 
Figure S-2: Growth curve showing mass of black-capped chickadee nestlings according to 
age in days since hatching. Insert show the evolution of daily growth rate according to 
nestling age. Data are mean ± 95% confidence interval. 
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Figure S-3: Growth curve showing mass of boreal chickadee nestlings according to age in 
days since hatching. Insert show the evolution of daily growth rate according to nestling age. 








Chez les oiseaux nidicoles, la nutrition des oisillons pendant la période de soins 
parentaux peut avoir un impact significatif sur la valeur sélective de ces derniers en 
augmentant les chances de survie et de recrutement après l’envol (Naef-Daenzer & 
Keller, 1999; Perrins & McCleery, 2001; van Oort & Otter, 2005). L’effort investi par les 
parents pour approvisionner les jeunes peut donc refléter le niveau de disponibilité des 
ressources dans l’environnement (Wright et al., 1998; Naef-Daenzer & Keller, 1999). Les 
espèces nidicoles doivent ainsi acquérir les ressources nécessaires pour soutenir un taux de 
croissance optimale (Ricklefs, 1969; Drent & Daan, 1980; Killpack & Karasov, 2012), et 
doivent s’ajuster face à certains facteurs environnementaux incontrôlables, comme la 
quantité et la qualité nutritionnelle et énergétique des proies (Wright et al., 1998). En utilisant 
la mésange à tête noire et la mésange à tête brune comme modèles, cette étude visait à 
examiner la relation entre la croissance des oisillons, l’effort de nourrissage des parents, la 
qualité et la quantité de nourriture apportée aux oisillons. Notre hypothèse, qui indiquait que 
l’effort d’approvisionnement n’influencerait pas le taux de croissance, puisqu’il reflèterait 
un ajustement compensatoire à la qualité des proies pour maximiser la croissance des 
oisillons, a été confirmée. 
Notre étude apporte de nouvelles informations importantes sur les causes sous-
jacentes aux variations interindividuelles de taux d’approvisionnement par les couples 
reproducteurs. Conformément à nos prédictions 1 et 2, nos données supportent l’idée que 
les variations annuelles de qualité des proies forcent les adultes à faire des compromis sur la 
quantité de proies rapportées à leurs oisillons, et donc sur le nombre journalier de visites au 
nid, afin de maintenir une croissance optimale jusqu’à l’envol. Par conséquent, cela reflète 
des décisions comportementales qui ont probablement des conséquences directes sur la 




de visites au nid et changer le type de proies apportées pour s’adapter à leur environnement 
et aux demandes de la couvée et ainsi minimiser les risques de débalancement de leur budget 
énergétique (Wright et al., 1998; Naef-Daenzer & Keller, 1999). Cette compensation a 
permis de maintenir un taux de croissance annuel stable (prédiction 3), et explique l’absence 
de corrélation entre le taux de croissance moyen des oisillons et le taux d’approvisionnement 
des adultes (prédiction 4). Notre étude confirme donc que la mesure du taux 
d’approvisionnement par le nombre de visites au nid n’est pas un bon indicateur de l’énergie 
apportée aux oisillons, du moins chez les espèces étudiées. Nous suggérons donc d’être 
prudents dans l’interprétation de ce type de données si la qualité ou la disponibilité de la 
ressource n’est pas prise en compte. Le nombre de visites au nid reste cependant un indicateur 
potentiel de l’effort parental. 
Contributions de l’étude 
Nos résultats appuient ceux d’études précédentes et confirment que le taux 
d’approvisionnement des couples reproducteurs n’est pas lié au taux de croissance de leurs 
oisillons (Dawson & Bortolotti, 2003; Schwagmeyer & Mock, 2008; Ringsby et al., 2009; 
Mariette et al., 2011; García-Navas et al., 2012; Fowler & Williams, 2015). Nous avons 
également démontré que, malgré de fortes variations interannuelles dans la qualité (ou valeur 
énergétique) des proies rapportées au nid, le taux de croissance moyen des oisillons ne variait 
pas entre les huit années de suivi (2011-2019, excluant 2016). Ceci suggère donc un maintien 
de la croissance maximale chez les jeunes (Ricklefs, 1969; Drent & Daan, 1980; Killpack & 
Karasov, 2012), malgré des conditions environnementales (telles la température et la 
disponibilité en arthropodes) changeantes d’une année à l’autre.  
La croissance est cantonnée à une fenêtre temporelle étroite dans la vie des jeunes 
oiseaux, où la quantité d’hormones de croissance finit par diminuer pour permettre 
l’augmentation des niveaux d’hormones sexuelles (Scanes & Balthazart, 1981; Schew et al., 
1996). Cela peut refléter une limite physiologique dans la capacité de croissance des oisillons, 
conduisant à un effet de goulot d’étranglement au niveau du taux de croissance (Ricklefs, 
1969), où une partie de l’énergie métabolisable qui était auparavant allouée à la croissance 
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rapide doit maintenant être utilisée pour d’autres fonctions physiologiques (Ricklefs & 
Webb, 1985; Andreasson et al., 2016). Par exemple, l’apparition des plumes chez les oisillons 
correspond au moment où ils parviennent à thermoréguler par eux-mêmes, les forçant à 
investir plus d’énergie dans la production de chaleur que dans la croissance rapide (Ricklefs, 
1969; Ricklefs & Webb, 1985; Andreasson et al., 2016). Des conséquences permanentes sur 
la taille, la condition et la survie peuvent alors résulter d’une croissance ralentie pendant cette 
fenêtre temporelle critique (Emlen et al., 1991; Searcy et al., 2004; Takenaka et al., 2005; 
Miller, 2010). Il a d’ailleurs été démontré qu’une réduction de la taille corporelle résultant 
d’une restriction alimentaire pendant la croissance retarde l’envol (Cruz & Cruz, 1990; 
Emlen et al., 1991; Searcy et al., 2004; Takenaka et al., 2005; Miller, 2010), diminue le rang 
social (Richner et al., 1989) ainsi que le recrutement et la survie des individus (Emlen & 
Wrege, 1991).  
Nos résultats indiquent également de fortes variations interannuelles dans les taux 
d’approvisionnement au nid par les adultes, étant plus élevés lorsque la qualité des proies 
était plus faible (2018), et moins élevés les années où les proies avaient un fort contenu 
énergétique (2017 et 2019). Effectivement, le taux d’approvisionnement était 65% plus élevé 
en 2018 qu’en 2017, alors que la nourriture récoltée dans l’estomac des oisillons contenait 
76% moins d’énergie par mg. Les oisillons avaient également jusqu’à 110% plus de de 
nourriture (masse sèche) dans leur estomac lorsque la qualité des proies était moindre. À 
notre connaissance, il s’agit de la première étude démontrant clairement cet effet 
compensatoire dans l’effort parental d’approvisionnement tant en masse sèche fournie aux 
oisillons qu’en nombre de visites journalières. Il semble donc que les adultes soient en mesure 
de détecter la qualité des proies et d’ajuster leur effort en conséquence pour maintenir une 
croissance optimale chez les oisillons. En accord avec nos résultats, Royama (1966) et van 
Balen (1973) ont démontré qu’une augmentation de la taille des proies apportées au nid chez 
les mésanges charbonnières entraînait une diminution du nombre de visites (cf. Grieco, 2002; 




Nos données suggèrent donc une réponse compensatoire des adultes face à la 
variation de qualité de ressource alimentaire. Cependant, les mécanismes sous-jacents ne sont 
pas clairs. Nous émettons donc deux hypothèses. Tout d’abord, les parents qui se nourrissent 
des mêmes proies que leurs oisillons sont probablement en mesure de détecter eux-mêmes la 
qualité des proies via l’effet sur leur bilan énergétique (Geluso & Hayes, 1999; Williams & 
Tieleman, 2000; Barceló et al., 2016) et ainsi d’ajuster la livraison aux oisillons pour 
permettre une croissance maximale. Alternativement, le comportement de quémandage 
(begging) des oisillons pourrait être un autre mécanisme derrière cet ajustement. L’intensité 
du quémandage est considérée comme un signal honnête des besoins des oisillons (modèles 
de signalisation honnête, cf. Kilner & Johnstone, 1997). Ainsi, les parents devraient nourrir 
les oisillons proportionnellement à l'intensité du stimulus (Macnair & Parker, 1979; Hamer 
et al., 1999; Godfray & Johnstone, 2000). En effet, les oisillons sous-alimentés quémandent 
plus que les oisillons bien nourris (Leonard & Horn, 2001, 2005; Sacchi et al., 2002; Marques 
et al., 2008, 2009; Klenova, 2015) et devraient donc recevoir plus de nourriture que les 
oisillons en bonne condition (Godfray & Johnstone, 2000). 
Notre étude démontre que les variations de la qualité des proies force les adultes 
reproducteurs à ajuster leur taux d’approvisionnement journalier pour maintenir une 
croissance optimale chez les oisillons. Cela mène à une absence de relation entre le taux de 
croissance des jeunes et le taux d’approvisionnement au nid. Malgré le fait que le taux 
d’approvisionnement puisse quand même refléter un effort de nourrissage, sous forme de 
coûts de recherche de proies par exemple (Williams, 2018), cela ne peut pas être interprété 
comme une mesure de la quantité d’énergie apportée aux oisillons.  
Limites de l’étude  
Analyses intra-couvées 
Nous n’avons pas pu expliquer les taux de croissance des oisillons à l’aide de la valeur 
énergétique des proies apportées. Nous avions prédit que, la croissance et 
l’approvisionnement n’étant pas corrélés, le taux de croissance devrait être fortement relié à 
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la qualité des proies, mais bien que nous ayons trouvé une relation positive entre ces deux 
variables, cette relation était faible et non significative. Il convient cependant de mentionner 
ici que notre analyse a été menée à l’échelle de la couvée, en regroupant les valeurs de 
contenus stomacaux et de taux de croissance par couvée. En effet, des tests préliminaires en 
laboratoire servant à développer la méthode nous ont permis de conclure que la masse des 
contenus stomacaux était trop petite pour permettre des analyses à l’échelle individuelle. De 
plus, le contenu de l'estomac a été obtenu sur trois événements uniques (aux âges de 8, 10 et 
12 jours) alors que la croissance était mesurée chaque jour. Des mesures plus détaillées de la 
quantité d’énergie totale apportée aux oisillons pendant la période de croissance (par exemple 
le nombre total de kJ apportés par jour par oisillon) pourraient permettre d’en comprendre 
davantage sur l’influence de la qualité de la nourriture sur la croissance des oisillons. Bien 
que notre technique permette clairement de détecter des ajustements comportementaux chez 
les adultes en réponse à la qualité de la ressource alimentaire, elle n’est peut-être pas 
suffisamment précise pour étudier les variations fines de l’apport énergétique chez les 
oisillons. De futures études expérimentales devraient donc être privilégiées pour ce type de 
questions.  
Abondance de proies 
Un point qui n’a pas été abordé dans notre étude est l’abondance des proies 
disponibles pour les mésanges dans l’habitat. L’abondance des proies peut refléter 
l’interaction de divers facteurs environnementaux (par exemple la température et les 
précipitations) influençant le développement et le contenu nutritionnel des arthropodes 
(Perrins, 1991; van Noordwijk et al., 1995; Naef-Daenzer & Keller, 1999; Hansson et al., 
2014). Il a en effet été démontré que les oiseaux nicheurs peuvent réagir à la fois spatialement 
et temporellement aux variations d’abondances de proies (Drent & Daan, 1980; Perrins, 
1991; Naef-Daenzer & Keller, 1999; Naef-Daenzer et al., 2000). Par exemple, une étude 
effectuée sur la mésange charbonnière et la mésange bleue a démontré que le nombre de 




l’envol plus élevées en raison d’une plus grande disponibilité de nourriture (Naef-Daenzer & 
Keller, 1999).  
Un projet de recherche parallèle à celui présenté dans ce mémoire s’est déroulé au 
même site d’étude en 2017 et 2018 et avait notamment pour but d’étudier l’abondance des 
arthropodes pendant la saison de reproduction des mésanges. Cette étude (Riva et al., In 
prep.) a démontré que l’abondance en arthropodes était très variable entre les deux années de 
suivi, et que, pendant le pic d’abondance des arthropodes (correspondant à la période de l’été 
où les oisillons ont des besoins énergétiques importants), ces derniers étaient plus abondants 
en 2017 (année où la qualité était haute) qu’en 2018 (qualité faible) (Figure C-1). Il 
semblerait donc que les facteurs abiotiques influençant la qualité des proies puissent 
également avoir un impact sur leur abondance (Malmqvist & Sjöström, 1984; Bale, 2002).  
Figure C-1 : Profil d’émergence des proies (lépidoptères, hyménoptères, diptères et 
araignées) pendant la saison de reproduction des mésanges (mai à juillet) selon l’année (2017 
et 2018). La bande noire représente la période de l’été où la majorité des oisillons étaient 
âgés de 5 à 10 jours, soit pendant la croissance maximale, correspondant également au pic 




Perspectives de recherche 
Secondes couvées 
Seules les données de premières couvées pour chaque année ont été conservées pour 
la présente étude. Cependant, en 2017 et en 2019, nous avons observé des évènements de 
secondes pontes, un phénomène peu rapporté pour les espèces étudiées. Comme la seconde 
ponte se déroule plus tard dans la saison, l’approvisionnement des oisillons a généralement 
lieu pendant une période où l’abondance de proies est plus faible (Krapu, 1974; te Marvelde 
et al., 2011; Hansson et al., 2014). Les secondes couvées entraînent donc des défis 
supplémentaires chez les adultes. Des analyses préliminaires de nos données comparant 
l’effort de nourrissage au cours de la première couvée chez des individus ayant effectué une 
seconde ponte versus les individus n’ayant effectué qu’une seule couvée pour la même année 
ont permis de montrer des différences au niveau de l’effort de nourrissage (évalué par le 
nombre de visites au nid par jour en moyenne pendant la première couvée). En effet, chez les 
mâles, les individus ayant initié des secondes couvées avaient des taux de nourrissage plus 
élevés que les individus n’ayant pas initié de seconde couvée (F1,15 = 5.09; p = 0.03). Par 
contre, cet effet n’a pas été observé chez les femelles (F1,22 = 1.07; p = 0.3). Il semblerait 
donc que les couples avec un mâle participant beaucoup au nourrissage et aux soins parentaux 
de la première couvée soient plus sujets à initier des secondes couvées que les couples où les 
deux parents fournissent un effort similaire (Figure C-2).  Cela pourrait s’expliquer par le fait 
que les mâles qui fournissent un effort reproducteur plus important que les autres ont une 
chance de survie réduite, contrairement aux femelles chez qui cet effet n’est pas retrouvé 
(Santos & Nakagawa, 2012). Ces mâles avec une survie réduite pourraient tenter de 
maximiser leur reproduction en un court laps de temps (plusieurs couvées par saison) pour 
mener à un nombre de oisillons à l’envol total (nombre de descendant produits au cours d’une 
vie) similaire aux mâles ne faisant qu’une seule couvée par année, mais se reproduisant 
pendant plus longtemps (plusieurs années). Les variations d’effort entre les sexes n’ont pas 
été abordées lors de la présente étude, puisque l’objectif était de comparer les variables à 




l’analyse de l’effort séparément selon les sexes et ainsi tenter de comprendre comment 
chaque individu ajuste son effort de reproduction, soit au cours de la première couvée ou 
entre deux couvées, en fonction des soins parentaux apportés par leur partenaire.   
Figure C-2 : Effort de nourrissage pendant la première couvée (nombre de visites au nid par 
jour) des individus n’ayant pas initié de seconde couvée en comparaison avec ceux en ayant 
initié une selon les sexes.  
Personnalité 
En milieu naturel, des traits comportementaux répétables comme l’exploration ou 
l'agressivité covarient avec la survie et/ou le succès reproducteur, ce qui implique que les 
phénotypes comportementaux sont soumis à la sélection naturelle (Mutzel et al., 2013; Class 
et al., 2014). En effet, les phénotypes de la personnalité peuvent être fortement sélectionnés, 
et cette sélection peut varier selon les conditions environnementales et les ressources de 
l’habitat (Réale et al., 2007; Bell et al., 2009; Fresneau et al., 2014). Par exemple, chez la 
mésange charbonnière, le comportement exploratoire est lié à la dispersion et à la capacité 
de monopoliser les aliments concentrés dans la nature (Dingemanse et al., 2012), ce qui 
permettrait de maximiser le gain énergétique net dans la recherche de nourriture 
(Dingemanse et al., 2004).  
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Pour étudier le comportement d’exploration des individus capturés de 2017 à 2019, 
la réaction des oiseaux placés dans une boîte expérimentale (basée sur le modèle de Mutzel 
et al., 2013) a été mesurée. Selon ce test, plus un individu effectue de mouvements dans la 
boîte en cinq minutes, plus il est considéré comme ayant une « exploration de surface », 
autrement dit, l’exploration de son environnement se fait rapidement et de manière 
superficielle. Chez la mésange charbonnière, les individus qualifiés « d’explorateurs de 
surface » acquièrent des territoires riches en ressources alimentaires et sont jugés comme des 
individus de haute qualité (Both et al., 2005). De plus, les individus dont l’exploration est 
superficielle auront tendance à être également agressifs (Both et al., 2005; Hollander et al., 
2008), créant ainsi un avantage dans la capacité à obtenir un territoire de haute qualité 
puisque les individus agressifs seront généralement des dominants au sein d’une population 
(Verbeek et al., 1996). À l’inverse, moins un individu effectue de mouvements, plus il est 
considéré comme faisant une « exploration approfondie », autrement dit, l’exploration de son 
environnement se fait lentement, de manière plus poussée (Both et al., 2005). Les individus 
au comportement d’exploration approfondi sont bien adaptés à la recherche de nourriture lors 
de changements environnementaux soudains et, par conséquent, s’adaptent mieux aux 
changements de distribution de la nourriture et explorent continuellement d’autres options 
alimentaires (Verbeek et al., 1994).  
Des analyses préliminaires des données de premières couvées démontrent que les 
femelles avec un score d’exploration faible, c’est-à-dire qui explorent de façon approfondie 
et qui ont une meilleure connaissance de leur habitat, ont des oisillons qui présentent un taux 
de croissance plus élevé que les oisillons provenant de couvées où les femelles étaient plutôt 
caractérisées par une exploration superficielle et rapide (Figure C-3). Cet effet n’a par contre 





Figure C-3 : Taux de croissance moyen des oisillons de première couvée (g jour-1) en 
fonction du score d’exploration (nombre de mouvements effectués dans la boîte 
expérimentale pendant 5 minutes) des femelles.  
Ceci suggère donc que non seulement les adultes sont en mesure d’ajuster leur effort 
d’approvisionnement à la qualité des proies, mais aussi que la sélection des proies ou la 
livraison d’énergie au nid pourrait différer selon la stratégie d’exploration (superficielle ou 
approfondie) des individus. Il y a cependant un manque de connaissance à cet effet. Si des 
liens ont été démontrés entre le comportement d’exploration des adultes et l’exploitation de 
leur environnement dans le contexte de l’effort parental d’approvisionnement des oisillons 
(Mutzel et al., 2013; Class et al., 2014; Dubuc-Messier et al., 2016), ces études ne tiennent 
généralement pas compte de la valeur nutritive et énergétique des proies apportées par les 
parents. À l’heure actuelle, le lien potentiel entre le succès reproducteur des parents en 
fonction de leur personnalité, l’exploitation de proies de différentes qualités et le taux de 
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